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Il “mistero dei misteri”

• Nelle isole Galápagos, Darwin scoprí piante e animali
che non erano presenti in nessuna altra parte della
Terra.



Figure 24.1Cormorano attero

Cormorano attero delle Galápagos



Tartaruga gigante delle Galápagos, un’altra specie unica
di queste isole



• Speciazione, il processo attraverso il quale una specie  si
trasforma in due o piú specie differenti, è il punto focale
della teoria evolutiva. 

• Microevoluzione, consiste di variazioni nella frequenza
allelica nelle popolazioni nel corso del tempo. 

• Macroevoluzione, fa riferimento al quadro generale di 
cambiamento al di sopra del livello di specie. 

• La speciazione costituisce un ponte concettuale tra
microevoluzione e macroevoluzione.
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Concetti e termini chiave



Animazione: Macroevoluzione



Ernst Mayr

Uccelli del paradiso
Papua–Nuova Guinea

Corrispondenza tra
sistematica scientifica e 
sistematica dei nativi



Information

Concetto di
Specie morfologica (o fenetica)



specie biologica

Gruppi di popolazioni naturali
interfeconde riproduttivamente isolate da 
altri gruppi simili
(E. Mayr).
Queste costituiscono quindi il piú grande pool genetico
possibile in condizioni naturali. Il flusso genetico tra
tali popolazioni “mantiene” la specie insieme...
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specie filogenetica

Basato sulla ricostruzione
dell’albero evolutivo della
popolazione, la specie 
filogenetica è costituita dal 
raggruppamento delle
popolazioni in posizione
terminale (la specie è
costituita dal piú piccolo gruppo
di popolazioni che condividono
una storia evolutiva recente, cioè
che condividono un antenato
comune).
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Simplesiomorfie e sinapomorfie

• In comparazione ai propri antenati un organismo
presenta sia caratteri derivati che caratteri primitivi
(ancestrali):

• Un carattere ancestrale condiviso (simplesiomorfo) è
un carattere che si è originato in un taxon ancestrale

• Un carattere derivato condiviso (sinapomorfo) è una
novità evolutiva unica per un particolare clado

• Un carattere può essere sia ancestrale che derivato in 
dipendenza del contesto
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Apomorfia (omologia), plesiomorfia (carattere
primitivo), autapomorfia (carattere derivato, 
novità evolutiva) e omoplasia (convergenza
evolutiva, analogia)



• Un outgroup (gruppo esterno di riferimento) è una
specie o gruppo di specie che è strettamente correlato
all’ingroup, le specie oggetto di studio (gruppo di 
studio)

• L’outgroup è un gruppo che si è differenziato prima 
dell’ingroup

• I sistematici confrontano ogni specie dell’ingroup con 
quelle dell’outgroup per differenziare tra i caratteri
condivisi derivati e ancestrali
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Outgroup e ingroup



• La massima parsimonia assume che l’albero (cladogramma) 
che richiede il numero piú basso di eventi evolutivi
(apparizione di caratteri condivisi derivati, apomorfie)  è quello
piú probabile (rasoio di Occam)

• Massima probabilità si basa sulle regole probabilistiche delle
modalità di variazione del DNA nel tempo e assume che un 
albero che rifletta la piú probabile sequenza di eventi evolutivi
sia ottenibile

• Programmi al computer sono utilizzati per la ricerca di alberi
che siano parsimoniosi e probabili
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Massima parsimonia e massima probabilità



Altri concetti di specie



• Il concetto di specie ecologica definisce le specie in 
relazione alla loro nicchia ecologica

• Può essere applicato a specie con riproduzione sessuale ed
asessuale ed enfatizza il ruole della selezione diversificante

• Molte definizioni di specie sono state proposte; l’utilità di 
ciascuna definizione dipende dalla situazione e dalle questioni
che vengono poste

Specie ecologica



Isolamento riproduttivo

• L’isolamento riproduttivo è l’esistenza di fattori biologici
(barriere) che impediscono ai membri di due specie diverse di 
riprodursi tra loro e di dare origine ad una prole vitale e fertile 

• Gli ibridi sono la prole prodotta dall’incrocio tra individui di 
specie diverse 

• L’isolamento riproduttivo può essere classificato sulla base del 
momento nel quale si manifesta, prima o dopo la 
fecondazione.



Isolamento
riproduttivo 1

Meccanismi
pre-zigotici



Isolamento riproduttivo 2 
Meccanismi post-zigotici
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Video: 
Rituale di corteggiamento delle sule dalle zampe azzurre



Isolamento meccanico

(f)



Isolamento riproduttivo meccanico in piante



Limiti del concetto di specie biologica

• Non può essere applicato ai fossili o agli organismi con 
riproduzione asessuale (inclusi tutti i procarioti)

• Enfatizza l’assenza di gene flow

• In realtà, il gene flow può avvenire tra specie 
morfologicamente ed ecologicamente distinte

per es., gli orsi grizzly e gli orsi polari possono incrociarsi per 
produrre “orsi grolari”



Grizzly bear (U. arctos)

Polar bear (U. maritimus)

Hybrid “grolar bear”



Ring species - Specie anello

Variabilità geografica



Modi di speciazione : 
speciazione allopatrica



Speciazione 
allopatrica
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Speciazione
parapatrica



Speciazione simpatrica

• Nella speciazione simpatrica, la speciazione occorre in 
popolazioni che vivono nella stessa area geografica

• Questa avviene se il gene flow è ridotto da fattori quali

• La poliploidia

• La selezione sessuale

• La differenziazione degli Habitat



Meccanismi genetici della speciazione
nelle piante: variazione della ploidia



Errore
nella
divisione
cellulare

Cellula diploide Cellula tetraploide
4n2n = 6

2n

2n
Nuova specie

(4n)Gameti prodotti
da tetraploidi

Meiosi
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Meccanismi genetici della speciazione
nelle piante: variazione della ploidia



Cellula diploide
specie A
2n = 6

Cellula diploide
specie B
2n = 4

Gamete normale
specie A
n = 3

Gamete normale
specie B
n = 2



Zigote ibrido
sterile
n = 5

Cellula diploide
specie A
2n = 6

Cellula diploide
specie B
2n = 4

Gamete normale
specie A
n = 3

Gamete normale
specie B
n = 2



Errore mitotico o meiotico
in una cellula ibrida
con raddoppio del numero di
cromosomi

Nuova specie diploide:
ibrido vitale e fertile 
(allopoliploide)
2n = 10

Zigote ibrido
sterile
n = 5

Cellula diploide
specie A
2n = 6

Cellula diploide
specie B
2n = 4

Gamete normale
specie A
n = 3

Gamete normale
specie B
n = 2



Specie ancestrali:

AA

Triticum
monococcum
(14)

Prodotto:

BB

Wild
Triticum
(14)

DD

Wild
T. tauschii
(14)

AA BB DD

T. aestivum
(grano tenero)
(42)



Meccanismi genetici della speciazione
nelle piante: variazione della ploidia
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Gene flow
Population Barrier to

gene flow



Isolated
population
diverges.

Gene flow
Population Barrier to

gene flow



Isolated
population
diverges. Hybrid

zone

Gene flow
Population Barrier to

gene flow
Hybrid
individual



Isolated
population
diverges. Hybrid

zone

Possible
outcomes:

Reinforcement

Gene flow
Population Barrier to

gene flow
Hybrid
individual

Fusion

Stability



Dalla speciazione alla macroevoluzione

• La macroevoluzione è l’effetto cumulativo di 
numerosi eventi di speciazione e di estinzione



• La macroevoluzione è l’evoluzione al di 
sopra del livello di specie

• Il record fossile mostra i cambi macroevolutivi su ampi periodi
temporali, per es.:

• l’emergenza dei vertebrati terrestri

• l’impatto delle estinzioni di massa

• l’origine di adattamenti chiave, quali il volo



Le condizioni della Terra primitiva
hanno reso possibile l’origine della vita

I processi chimici e fisici presenti sulla Terra primitiva
possono aver dato origine a cellule molto semplici
attraverso una sequenza in quattro fasi: 

1. Sintesi abiotica di piccole molecole organiche

2. Assemblaggio di queste molecole in macromolecole
3. Organizzazione di queste molecole in protocellule
4. Origine di molecole auto-replicanti



Sintesi di composti organici sulla Terra 
primitiva

• La Terra si è formata circa 4.6 miliardi di anni fa

• Il bombardamento della Terra da parte di rocce e ghiaccio
vaporizzò l’aqua e impedí ai mari di formarsi fino a 4 
milliardi di anni fa 

• L’atmosfera della Terra  primitiva aveva poco ossigeno e 
conteneva probabilmente vapor d’acqua e sostanze
chimiche rilasciate dalle eruzioni vulcaniche
Per es., azoto ed i suoi ossidi, biossido di carbonio, metano, ammoniaca, idrogeno



• Nel 1920, A. I. Oparin eJ. B. S. Haldane 
indipendentemente ipotizzarono che l’atmosfera
primitiva fosse riducente

• Nel 1953 Stanley Miller e Harold Urey condussero degli
esperimenti di laboratorio dimostrando che la sintesi
abiotica di molecole organiche in un’atmosfera riducente
era possibile
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• In ogni caso, alcune prove suggeriscono che l’atmosfera
primitiva non fosse né riducente né ossidante

• I primi composti organici posso essersi formati in 
condizioni riducenti nei pressi delle bocche vulcaniche

• Rianalizzando le molecole prodotte negli esperimenti di 
Miller si è rilevato che numerosi amminoacidi si erano
formati in condizioni che simulavano quelle di 
un’eruzione vulcanica

© 2017 Pearson Education, Inc.
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• Composti organici possono essersi prodotti in camini idrotermali in aree
del fondo oceanico dove acqua calda e minerali si riversano dall’interno
della Terra nelle acque oceaniche



Il record fossile documenta la storia
della vita

• Il record fossile rivela i cambiamenti nella storia della vita 
sulla Terra



Fossili



Fossili



Fossili



Strati geologici



L’origine di nuovi gruppi di organismi
• I mammiferi appartengono al gruppo di animali denominato

Tetrapodi

• L’evoluzione delle specifiche caratteristiche dei mammiferi può
essere tracciata grazie alla documentazione fossile

ALTRI
TETRA-
PODI

Rettili
(inclusi
dinosauri e uccelli)

†Dimetrodon

Terapsidi

Sinapsidi †Cinodonti successivi
(non mammiferi)

Mammiferi

C
inodonti



Eventi chiave nella storia della vita 
includono l’origine degli organismi

unicellulari e multicellulari e la 
colonizzazione della terra

• Il record geologico è suddiviso negli eoni Adeano, 
Archeano, Proterozoico e Fanerozoico

• L’eone fanerozoico include gli ultimi 500 milioni di anni

• Il Fanerozoico è suddiviso in tre ere: Paleozoico, Mesozoico
e Cenozoico

• Le zone di confine tra le ere corrispondono ai piú importanti
eventi di estinzione della documentazione fossile
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and Earth
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• O2 si è accomulato gradualmente nell’atmosfera da circa 
2,7 a 2,4 miliardi di anni fa, per poi salire rapidamente a 
circa l’1% ed il 10% del livello attuale

• Questa “rivoluzione ossigenica” ha causato l’estinzione di 
molti gruppi di procarioti

• Alcuni gruppi furono capaci di sopravvivere in ambienti
anaerobici; altri si adattarono usando la respirazione
cellulare per accumulare energia
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I primi eucarioti

• I piú antichi fossili di eucarioti datano a circa 1,8 miliardi
di anni fa 
• Le cellule eucariotiche hanno una membrana nucleare, 

mitocondri, reticolo endoplasmatico e un citoscheletro
• Gli eucarioti si sono originati per endosimbiosi quando

una cellula procariotica ha inglobato una piccola cellula
che sarebbe poi evoluta in un mitocondrio
• Un endosimbionte è una cellula che vive all’interno di una

cellula ospite
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L’origine della multicellularità

• L’evoluzione delle cellule eucariotiche permise la 
differenziazione di un piú grande numero di forme
unicellulari

• Una seconda ondata di diversificazione avvenne con la 
multicellularità che dette origine a alghe, piante, funghi
ed animali



L’esplosione del  Cambriano

• L’esplosione del  Cambriano è l’improvvisa apparizione
nel Cambriano (535-525 milioni di anni fa) di fossili
somiglianti ai moderni phyla di animali

• Alcuni phyla apparvero anche prima: spugne, celenterati
e molluschi



Spugne

Celenterati

Echinodermi

Cordati

Brachiopodi

Anellidi

Molluschi

Artropodi

PROTEROZOICO
Ediacarano

695 635

PALEOZOICO
Cambriano

485605 575 545 515
Tempo (milioni di anni fa)

0



La colonizzazione
dell’ambiente terrestre

• Funghi, piante e animali colonizzarono la terra 500 milioni anni fa

• Molte piante produssero adattamenti per riprodursi sulla terra e 
evitare la disidratazione

Per es., un sistema vascolare per trasportare sostanze apparve circa 420 milioni
di anni fa

• Piante e funghi colonizzarono probabilmente la terra insieme

• Piante fossilizzate mostrano evidenza di associazioni mutualmente
vantaggiose con i funghi (micorrize) ancora esistenti al giorno d’oggi



Zona di cellule 
contenenti arbuscoli

10
0 

nm

Micorrize



• Artropodi e tetrapodi sono gli animali terrestri piú diffusi
e piú diversificati

• I tetrapodi si sono evoluti da un gruppo di pesci con pinne
lobate circa 365 milioni di anni fa

• La linea evolutiva dei tetrapodi che ha portato all’uomo si
separò da quella degli altri ominidi (oggi ominini) 6–7 
milioni di anni fa e la nostra specie ebbe origine solo 
195.000 anni fa
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L’ascesa ed il declino dei vari gruppi di 
organismi rispecchiano differenti ritmi di 

speciazione ed estinzione
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Animazione: Il record geologico



Modelli macroevolutivi (Modo) 

Anagenesi
•Accumulo di variazioni nella linea
evolutiva per adattamento all’ambiente
•Non c’è aumento nel numero di specie

Cladogenesi
•Evoluzione di due o piú specie 
discendenti da un antenato comune
•Aumento nel numero di specie



Modelli macroevolutivi (Modo) 
Anagenesis

Russell, Wolfe, Hertz, Starr and McMillan (2008) Thompson Higher Education, 1st ed., p. 475.



Modelli macroevolutivi (Tempo)

Equilibrio punteggiato



Modelli macroevolutivi (Tempo)

Gradualismo
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Novità
morfologiche

Crescita
allometrica



Animazione: crescita allometrica
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Eterocronia: Pedomorfosi
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Eterocronia:

Pedomorfosi



Tendenze macroevolutive della morfologia

• Aumento dimensioni corporee
• Complessità morfologica
• Diversi fenomeni attivano l’evoluzione di 

novità morfologiche



Tendenze
macroevolutive
nella biodiversità

Radiazione
adattativa

Gruppo di specie 
strettamente
correlate tra loro
che occupano
habitat differenti.

Le specie 
ancestrali hanno
occupato zone 
adattative vuote
(non occupate o 
resesi disponibili
per estinzione)



Tendenze macroevolutive
nella biodiversità

La biodiversità è
ripetutamente
aumentata
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Evo-Devo Biologia dello sviluppo evolutivo

• La maggior parte degli organismi condivide gli stessi
geni regolatori (geni omeotici)
• L’attivazione o disattivazione di questi geni possono

controllare lo sviluppo dei fenotipi e delle loro
variazioni



Evo-Devo: geni Hox

Comuni negli 
animali

Homeobox
•Sequenza di 180 
nucleotidi
•Codifica per 
omeodomini (parte 
di una proteina 
che agisce come 
un fattore di 
trascrizione)



Omeosi in angiosperme

•MADS-Box
• 168-180 nucleotidi
• La formazione delle parti fiorali è regolata da questi geni, 

nel modello ABC la presenza o assenza di differenti classi di 
fattori di trascrizione nelle differenti parti di un fiore regola
lo sviluppo degli organi fiorali.
• Una mutazione nei geni della classe A influenza lo sviluppo

di sepali e petali, una in geni della classe B petali e stami, e 
nella classe C stami e carpelli (tutte le tre classi sono
costituite da geni omeotici che sono trascritti in proteine, 
ciascuna di queste proteine contiene una regione MADS-
Box che permette alla proteina di legarsi a porzioni di DNA 
e quindi di funzionare come regolatori della trascrizione.)



Omeosi in angiosperme

• Il modello ABC propone che i geni di classe A da soli
sono responsabili per lo sviluppo dei sepali, e
agiscono insieme a quelli della classe B per lo
sviluppo dei petali. I geni di classe C da soli sono
responsabili dell’attivazione dello sviluppo dei
carpelli, e agiscono con i geni di classe B per
determinare lo sviluppo degli stami. La mutazione di
questi geni può produrre fiori mancanti di alcune
parti o con alcune parti sostituite da altre.

• Coen, E. S., Meyerowitz, E. M. (1991). "The war of the whorls: Genetic interactions 
controlling flower development". Nature 353 (6339): 31–37. doi:10.1038/353031a0. 
PMID 1715520


